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摘 要 : 


通讯 作者 : 张 锦 , E-mail: mail_zhangjin@163.com 


嗅觉 神经 通路 研究 是 噢 觉 研究 的 基础 ， 


整 的 嗅觉 神经 通路 假设 及 建 模 、 


410081) 


对 脑 科学 研究 同样 具有 多 方面 的 重要 意义 。 


综合 


AR a 


已 有 相关 研究 


成 果 ， 探 索 了 完整 的 嗅觉 神经 通路 假设 。 该 神经 通路 包括 以 嗅 球 层 为 核心 的 前 端 部 分 、 ieee a is 


部 分 和 以 次 状 回 为 核心 的 后 端 部 分 


关键 词 : 


中 图 法 分 类 号 : TP399 


o 在 此 基础 上 ， 本文 构建 了 完整 的 嗅觉 神经 通路 结构 模型 ， 
嗅觉 神经 通路 ; 嗅 球 ;内 嗅 皮质; 站 状 回 ; 仿 生 模型 


Hypothesis and Modeling of Complete Olfactory Neural Pathway 
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Abstract: 


行 了 初步 分 析 。 


The research on the olfactory neural pathway is the basis of olfactory research, which is of great significance in many aspects 


of brain science. Based on the existing research results, a hypothesis about the complete olfactory neural pathway was explored, and the 


neural pathway includes a front part with the olfactory bulb layer as the core, a middle part with the entorhinal cortex as the core, and a 


rear part with the dentate gyrus as the core. Based on this, a complete structural model of the olfactory neural pathway is constructed and 


analyzed in this paper. 
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标 气 味 内 。De Almeida 等 人 同样 构建 嗅 球 层 到 嗅 皮层 的 多 房 室 模型 ， 用 于 研究 输入 到 嗅 球 层 和 嗅 皮 层 的 胆 
碱 能 如 何 调节 气味 的 表示 辐 。Li 和 Cleland 针对 嗅 球 试图 构建 一 个 通用 的 多 房 室 模型 ， 以 生成 影响 僧 帽 细胞 
尖峰 时 间 的 伽 马 振荡 外。K 系列 模型 从 低层 次 到 高 层次 逐步 实现 了 嗅觉 神经 系统 的 模拟 ,包括 K0、KI、KII、 
KII $W, Heh, KO, KIAI KI 模型 是 K 模型 的 基本 组 成 单元 ，KIII 模型 真实 地 模拟 了 整个 嗅觉 神经 
系统 。 然 而 ， 这 些 模型 对 嗅觉 神经 通路 的 模拟 局 限 在 气味 信息 的 过 程 ， 没 有 涉及 由 气味 信息 引发 高 级 脑 活 5 
的 相关 脑 区 。 

本 文 依据 解剖 学 知识 总 结 嗅觉 神经 通路 通 向 高 级 脑 区 的 神经 传导 机 制 ， 将 其 分 为 三 部 分 : 前端” 中 端 和 
后 端 ， 并 分 别针 对 每 一 部 分 的 关键 组 件 展开 模型 研究 。 


1 嗅觉 神经 系统 通路 建设 


本 文 梳理 了 嗅觉 神经 系统 到 里 叶 的 神经 通路 ， 如 图 1 所 示 ， 整 体 可 分 为 三 个 部 分 : 前 端 、 中 端 和 后 端 。 
前 端 是 基本 的 嗅觉 神经 系统 ， 负 责 气味 信息 的 基础 处 理 ， 气 味 分 子 作 用 于 嗅 上 皮 Colfactory epithelium, OE), 
嗅 上 皮 将 化 学 信号 转化 为 电信 号 ， 传 递 到 嗅 球 层 (olfactory bulb，OB)， 嗅 球 层 对 气味 信息 进行 编码 ， 再 由 
嗅 皮层 (olfactory cortex, OC) 对 气味 信息 做 进一步 的 处 理 ， 为 嗅觉 的 产生 、 记 忆 等 做 准备 ， 前 端的 嗅 皮 层 
主要 是 指 前 嗅 核 (anterior olfactory nucleus, AON) 和 梨 状 皮质 (piriform cortex，PC)。 中 端 也 是 嗅 皮层 的 一 
部 分 ， 包 括 杏 仁 核 (amygdala) 和 内 嗅 皮 质 (entorhinal cortex，EC)， 接 受 来 自 嗅 球 层 和 梨 状 皮质 的 投射 。 
杏仁 核 根据 气味 信息 引发 一 系列 的 情绪 反应 外 。 例 如 ， 当 闻 到 清 甜 的 花香 ， 禁 仁 核 调节 产生 积极 的 情绪 反应 ， 
心情 变 得 愉悦 。 内 嗅 皮质 处 理气 味 信 息 ， 为 输入 到 海马 形成 记忆 做 准备 。 后 端 指 的 是 海马 〈hippocampnus )， 
主要 由 齿 状 回 (dentate gyrus, DG), CA3 和 CAL 组 成 ， 是 形成 记忆 的 场所 ， 最 终 由 CAL 经 下 托 (subiculum ) 
返回 至 内 嗅 皮 质 。 最 后 ， 内 嗅 皮 质 将 记忆 信息 投射 到 相关 脑 区 存储 ， 有 具体 存储 过 程 有 待 进一步 研究 。 有 研究 

长 
息 


| 


指出 ， 长 期 记忆 并 非 存储 在 内 侧 晒 时 中 ， 而 是 经 内 侧 里 叶 编 码 处 理 之 后 ， 返 回 存储 在 最 初 参与 处 理 各 种 感觉 
息 的 新 皮质 区 域 00。 查 仁 核 调节 情绪 的 过 程 与 嗅觉 本 身 无 关 ， 因 此 ， 在 嗅觉 神经 通路 的 研究 中 ， 忽 略 
与 查 仁 核 相关 的 神经 通路 ， 主 要 研究 气味 信息 进入 杜 叶 脑 区 后 产生 记忆 的 过 程 。 


LOT 


前 端 中 端 后 端 
图 1 嗅觉 神经 通路 
11 前 端 嗅觉 神经 通路 


根据 层 状 排列 方式 划分 ， 前端 嗅觉 神经 通路 从 外 到 内 主要 由 嗅 上 皮 、 嗅 球 层 和 嗅 皮 层 组 成 。 如 图 2 所 示 ， 
味 分 子 进 入 鼻腔 后 ， 与 噢 上 皮 中 特定 嗅 感受 器 细胞 Colfactory receptor cell，ORC， 也 叫 作 嗅 感觉 神经 元 ， 
olfactory sensory neuron, OSN) 上 的 气味 受 体 (odorant receptor, OR) 结合 ， 分 布 在 同一 个 嗅 感觉 神经 元 上 
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的 多 个 气味 受 体 属于 
(glomerulus, GL), 
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皮质 ,进而 到 达 嗅 觉 中 枢 ， 引发 嗅觉 
olfactory tract, MOT) 向 嗅 球 层 产 生 反 馈 信 息 ， 

目前 ， 关 于 LOT 到 达 的 嗅 皮质 
核 、 内 嗅 皮 质 、 嗅 结 节 (olfactory tubercle, OT) 等 


的 嗅 皮质 o 

梨 状 皮质 | 
体 细胞 有 两 种 类 型 
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蜂 叶 (temporal lobe) 主要 包含 了 
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结合 后 被 激活 的 气味 受 体 通过 嗅 神 经 将 气味 信息 传递 到 嗅 球 层 的 嗅 小 球 
或 者 中 途经 过 球 周 细胞 〈periglomerular cell, PG) 预 处 理 后 到 达 嗅 小 球 ， 需 要 注意 的 是 
臭 感觉 神经 元 将 气味 信息 让 
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屋 锥 体 细胞 (superficial pyramidal cell, SP) 和 深层 
细胞 。 两 种 
两 种 锥 体 细 胞 的 轴 突 可 投射 到 梨 状 皮质 以 乡 


局 部 振荡 ， 气 味 信 


— 


被 激活 的 僧 帽 细胞 C mitral cell, 
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自 核 和 梨 状 皮质 通过 中 嗅 束 (medial 


梨 状 皮质 也 可 通过 中 呀 束 向 前 嗅 核发 出 反馈 信息 。 


体 的 定论 ， 大 


区 域 02-14 
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于 两 种 锥 体 细 
皮质 内 部 的 前 馈 抑 制 (feedforward inhibition, FF) 的 让 


不 考虑 禁 仁 核 调节 情绪 的 过 程 ， 中 端 嗅觉 神经 通路 主 
及 内 嗅 皮 质 的 反馈 投射 过 程 06!5。 也 


象 ， 投 射 到 内 嗅 皮质 PO。 
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Ry 
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EH h A IN 
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端 嗅觉 神经 通路 简化 结构 图 


臭 觉 神经 通路 的 中 端 和 后 端 部 分 。 根 据 里 叶 的 功能 
和 海马 ， 其 中 ， 位 于 海马 旁 世 


。 其 中 ， 梨 状 皮质 是 直接 接受 嗅 球 投射 


胞 (semilunar cell, SL) 和 一 些 中 间 神 经 元 构成 。 


月 细胞 的 树 突 都 可 接受 来 


要 包含 嗅 球 和 巢 状 皮质 向 内 嗅 皮 质 的 投射 通路 ， 
文献 提 到 ， 位 于 显 叶 边缘 的 巢 状 皮质 会 将 各 种 气味 特征 合并 为 气味 对 
层 为 浅 层 、 第 IV、V 和 VI 
层 向 海马 进行 投射 ， 海 马 将 处 理 后 的 信息 返 
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E As 4H fd Cdeep pyramidal cell, 
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XIR, FURER, BI 
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胞 的 胞 体 L 习 。 中 间 神 经 元 主要 分 为 两 类 ， 介 导 梨 状 
经 元 和 介 导 巢 状 皮质 内 部 的 反馈 抑制 ( feedback 


Lill, STH R 


的 内 嗅 皮质 和 下 托 主要 为 海马 提供 输入 
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层 为 深层 。 内 嗅 皮质 的 浅 层 
司 到 内 嗅 皮质 的 深 
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层 ， 再 由 深层 投射 到 其 他 皮质 区 域 。 更 为 详细 的 过 程 是 ， 林 层 主要 向 具 状 回 和 CA3 提供 输入 ，II 层 主 要 向 
CA] 和 下 托 提供 输入 , CAL 和 下 托 的 输出 主要 投射 到 内 嗅 皮质 的 深层 RU。 文献 3 


时 指出 ， 嗅 觉 信息 的 输入 会 有 选择 地 投射 到 内 嗅 皮质 的 I 层 和 I 
另外 , 根据 其 独特 的 细胞 结构 和 连接 模式 , 内 


二 


云 。 


LY Wi A A) Wy PAY i PY FBZ WR (medial entorhinal cortex, MEC) 


EA 


究 内 嗅 皮 质 的 输入 输出 
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也 特别 指出 ， 嗅 球 和 梨 状 皮质 


CA1/ 


subiculum 


Dentate 
gyrus/CA3 


噢 皮质 (lateral entorhinal cortex, LEC). MEC 在 空间 导航 中 起 着 重要 作用 ，LEC 则 向 海马 提供 感 
向 内 嗅 皮质 的 投射 集中 在 LEC。 如 图 3 所 示 ， 内 嗅 


皮质 中 与 海马 投射 回路 密切 相关 的 两 种 神经 元 是 星 状 细胞 (stellate cell) 和 锥 体 细 胞 271。 星 状 细胞 位 于 开 层 ， 
主要 投射 区 域 是 海马 的 齿 状 回 和 CA3, 锥 体 细胞 不 仅 向 CA1 和 下 托 提供 输入 ,也 投射 到 海马 以 外 的 其 他 脑 区 。 
星 状 细胞 和 锥 体 细胞 属于 兴奋 性 神经 元 ， 内 嗅 皮质 中 也 分 布 有 多 种 抑制 性 的 中 间 神 经 元 ， 与 兴奋 性 神经 元 相 
互 作用 形成 局 部 振荡 回路 。 


Extrahippo- 


campal 
structures 


| Stellate cell 


图 3 内 嗅 皮 质 的 分 层 及 两 种 主要 神经 元 


主要 


内 嗅 皮 质 构 成 的 中 端 部 分 是 连接 前 端 和 后 端 嗅觉 神经 通路 的 桥梁 ， 


射 到 颗 叶 的 神经 通路 中 的 关键 部 分 ， 并 且 只 考虑 主要 的 投射 关系 ， 
状 皮 质 到 内 嗅 皮 
的 投射 情况 比较 模糊 ,而 
皮质 的 神经 元 连接 情况 。 尽 管 存在 不 明确 的 投射 下 


究 相 对 比较 少 ， 缺 少 


状 皮 质 到 内 嗅 皮 质 的 连接 情况 ， 并 通过 驴 
嗅 球 和 梨 状 皮质 中 主要 的 神经 元 投射 
受 各 种 感觉 信息 的 输入 后 并 投射 到 齿 状 区 


验 来 验证 假设 是 否 具 
神经 元 分 别 是 僧 帽 细 
。 在 构建 神经 元 连 ; 


连接 到 所 有 的 神经 元 ， 因 


以 分 别 尝试 以 一 对 

后 端 嗅觉 神经 通路 
后 端 部 分 是 
y E ges, 
的 是 “三 突 触 回路 (trisynaptic circuitry)”, R fik 1: 内 嗅 皮 质 向 齿 状 


一 连 


1.3 


嗅 球 和 梨 状 皮质 是 嗅觉 信息 


Pyramidal cell 


忽略 掉 次 要 的 ， 


路 ,仍然 可 以 尝试 基于 已 

有 合理 性 。 
有 抱 和 锥 体 细胞 ， 内 嗅 皮质 中 主要 
Be AN ok RA 
连接 和 随机 连接 三 种 方式 ， 但 是 在 真实 的 神经 通路 中 ， 神 经 元 之 间 的 连接 具 


关 嗅觉 记忆 产生 的 神经 通路 ， 主 要 涉及 显 叶 中 的 海马 结构 。 如 医 
内 嗅 皮质 向 海马 提供 主要 的 皮质 输入 ,海马 内 部 的 投射 回路 很 多 ， 


| 


质 的 投射 过 程 ， 才 能 完整 构建 出 这 条 嗅觉 神经 通路 。 然 而 ， 关 于 嗅 球 和 梨 状 皮质 向 其 他 脑 
体 神经 元 投射 回路 的 描述 ， 无 法 得 知 嗅 球 和 梨 状 皮质 到 内 
的 研究 成 果 分 别 假设 嗅 球 和 


oy 


忆 此 ， 需 要 明确 嗅 球 和 


wom KW 


星 状 细胞 接 


PF， 常用 的 连接 方式 有 一 对 一 连接 、 全 


特异 性 ， 并 非 以 全 连接 的 方式 
此 ， 不 考虑 全 连接 的 方式 。 当 然 ， 随 机 连接 只 是 模拟 神经 元 之 间 看 似 随 机 的 连接 情 
况 ， 不 代表 神经 元 之 间 的 连接 是 杂乱 无 章 的 。 选 择 僧 帽 细胞 、 锥 体 细 胞 和 星 
赚 和 随机 连接 的 方式 来 构建 嗅 球 、 梨 状 皮质 到 内 


状 细胞 这 三 种 主要 的 神经 元 ， 可 
嗅 皮质 的 连接 。 


区 


4 所 示 ， 是 海马 内 部 的 投 


其 中 最 经 典 、 同 时 也 是 最 主要 


的 投射 , 称 为 前 穿 质 通路 (perforant path, 
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PP); 突 触 2: WJA EE CA3 的 投射 ， 称 为 蔡 巷 纤维 (mossy fibres, MF); 突 触 3: CA3 向 CA1 的 投射 ， 称 

为 谢 弗 尔 侧 支 “schaffer collateral，SC)。 另 外 ， 内 嗅 皮质 可 直接 投射 到 CA3、CA1 和 下 托 ，CA3 向 齿 状 回答 

出 反馈 信息 ，CA3 自身 也 存在 递归 投射 。 下 托 是 海马 的 主要 输出 结构 ， 进 而 将 信息 传递 到 内 嗅 皮 质 ，CA1 也 

可 直接 将 信息 投射 到 内 嗅 皮质 。 在 神经 通路 的 相关 研究 过 程 中 ， 通 常会 选择 主要 的 投射 回路 : EC 一 >DG 
>CA3—>CA1—> FFE—>EC. 


T 


Deep layers T~ 


Superficial layers Entorhinal cortex Ea 


图 4 海马 投射 回路 


在 主要 的 投射 回路 中 ， 齿 状 回 是 海马 中 信息 输入 的 第 一 个 结构 ， 有 具有 模式 分 离 〈pattern separation) 的 功 
能 ， 通 常 被 认为 是 处 理 最 终 用 于 产生 记忆 的 信息 的 第 一 个 环节 ， 通 过 不 同 的 神经 回路 来 分 离 相 似 记忆 的 神经 
表示 ， 以 优化 记忆 的 存储 和 后 来 的 检索 P91。 也 就 是 说 , 齿 状 回 是 信息 的 预 处理 器 , 为 CA3 的 后 续 处 理 做 准备 ， 
在 记忆 的 产生 中 起 着 非常 重要 的 作用 。 当 前 输入 信息 的 模式 与 过 去 的 某 个 模式 有 相同 的 成 分 时 ， 对 相同 成 分 
的 响应 会 受到 抑制 ， 从 而 达到 模式 分 离 的 效果 ， 这 使 得 海马 可 以 创建 相似 经 历 的 独特 表示 ， 以 最 大 程度 减少 
对 特定 记忆 存储 和 取 回 的 干扰 69。 齿 状 回 的 存在 , 使 得 记忆 的 产生 有 条 理 , 能 够 记忆 很 多 相似 的 场景 和 事物 ， 
因此 ， 研 究 记 忆 的 产生 机 制 时 ， 齿 状 回 是 首要 研究 对 象 。 

齿 状 回 的 主要 神经 元 是 颗粒 细胞 ， 主 要 接受 来 自 内 嗅 皮 质 的 投射 。 颗粒 细胞 的 轴 突 不 仅 投 向 一 些 中 间 神 
经 元 ， 例 如 篮 细 胞 、 蔡 薛 细胞 等 ， 同 时 也 聚 结 纤维 束 离 开 多 形 层 ， 延 伸 到 CA3 的 透明 层 (statum lucidum), 
与 CA3 的 锥 体 细胞 建立 突 触 连接 :， 并且 ， 颗粒 细胞 对 CA3 的 投射 是 齿 状 回 向 其 外 部 脑 区 域 投 射 的 唯一 方式 。 
此 外 ， 颗 粒 细胞 之 间 不 存在 相互 连接 ， 通 过 与 齿 状 回 内 其 他 类 型 细胞 的 连接 实现 间接 相互 作用 。 


2 ”嗅觉 神经 通路 模型 


根据 前 面 对 嗅觉 神经 通路 的 研究 分 析 ， 和 忽略 次 要 的 结构 和 连接 ， 构 建 嗅觉 神经 通路 模型 如 图 5 所 示 。 前 
部 分 包含 嗅 上皮、 嗅 球 、 前 嗅 核 和 梨 状 皮质 ， 中 端 部 分 包含 内 嗅 皮 质 ， 后 端 部 分 包含 齿 状 回 ， 其 中 嗅 球 、 
状 皮 质 到 内 嗅 皮质 的 连接 假设 为 一 对 一 连接 或 随机 连接 。 

另外 ， 前 端 模 型 和 中 端 模型 的 构建 基于 神经 团 理 论 ， 神 经 团 理 论 由 Freeman 教授 提出 ， 指 的 是 相似 的 神 
经 元 组 成 的 细胞 团 上 共有 相似 的 功能 和 一 致 的 特性 ， 可 以 作为 整个 神经 系统 的 组 成 模块 BE。Feeman 的 K 系列 
模型 就 是 基于 神经 团 理论 建立 的 , KO 模型 是 基本 模块 , 表示 相似 神经 元 组 成 的 具有 相似 功能 和 一 致 特性 的 细 
胞 团 ， 除 KO 模型 外 ， 其 他 层次 模型 的 组 成 中 均 包 含 低层 次 模型 构成 的 模块 。KI 模型 是 由 两 个 K0 模型 互 连 


pni 
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组 成 ，KII 模型 由 两 个 KI 模型 互 连 组 成 ，KI 和 KII 模型 一 般 也 都 作为 基本 模块 ， 不 单独 作为 模型 来 分 析 。 
KOI 模型 由 K0、KI、KII 通过 前 饥 、 延 时 反馈 等 方式 构成 ， 模 拟 了 整个 前 端 嗅觉 神经 通路 。 


Peripheral noise Peripheral noise Peripheral noise 
R 
P 
P (D2 
ie M1 Bii 
+ || + 
OB MY -||+ (G2 
LOT Gl (D1) 


MOT 
Random + 


Connectivity Central noise 


Random =| 


Connectivity 


Random 
Connectivity 


Connection to all 
lateral nodes except itself 


Connection to all 
lateral nodes 


Connection from all 
lateral nodes 


GC. MC: excitatory neurons 


BC, HIPP: inhibitory neurons 


图 5 嗅觉 神经 通路 模型 


张 锦 等 :完整 的 嗅觉 神经 通路 假设 及 建 模 


2.1 基于 KII 模 型 的 前 端 模型 
根据 Freeman 的 研究 成 果 ， 本 文 以 KI 模型 为 基础 构建 了 前 端 嗅觉 神经 通路 模型 ， 如 图 6 所 示 。 


Peripheral noise 


Peripheral noise Peripheral noise 


(D2) 

m 
OB 
(DD 
MOT 
Random + 
Connectivity Central noise 
Random 
Connectivity 
y 


7 Connection to all 
lateral nodes except itself 


Connection to all 
lateral nodes 


Connection from all 
lateral nodes 


图 6 ÆT KIN 模型 的 前 端 模型 拓扑 结构 


基于 KIII 模型 的 前 端 模型 涵盖 了 前 端 嗅觉 神经 通路 的 关键 部 分 。R 对 应 于 传 入 气味 信息 的 嗅 感受 器 ，P 
对 应 于 预 处 理气 味 信息 的 球 周 细胞 , M 和 G 分 别 对 应 于 僧 帆 细胞 和 颗粒 细胞 ， 共 同 完成 对 气味 信息 的 空间 变 
换 ，,E 和 了 分 别 对 应 于 前 嗅 核 中 的 兴奋 性 神经 元 和 抑制 性 神经 元 ，PC 层 的 关键 部 分 分 别 对 应 于 梨 状 皮质 的 不 


同 部 分 ， 其 中 ，Ff 对 应 于 介 导 前 馈 抑制 的 中 间 神 经 元 ，Py 对 应 于 提供 梨 状 皮 质 主要 输入 输出 的 锥 体 细胞 ，Fb 


ps 
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对 应 于 介 导 反馈 抑制 的 中 间 神 经 元 , 另外 ,模型 不 同 冲 
投射 到 一 个 嗅 ER, 可 直接 投射 或 是 通过 了 完成 投射 。 


梨 状 皮 质 中 的 每 个 神经 元 只 对 特定 的 气味 有 响应 ， 来 自 嗅 球 层 僧 帽 细 


2.2 基于 神经 团 


路 模型 ， 如 图 7 所 示 。 


= 


性 连接 ，Py 和 Fb 


的 中 端 模型 


中 端 嗅觉 神经 通路 的 结构 主要 是 内 嗅 皮质 ， 本 文 基于 神经 团 理 
该 内 嗅 皮 质 模 型 涵盖 了 内 嗅 皮质 的 主要 神经 元 。 内 嗅 皮 质 上 


输入 并 投射 到 齿 状 回 ， 


的 局 部 互 连 形成 


论 构建 以 内 嗅 皮 质 核心 的 中 妆 


I 对 应 于 中 间 神 经 元 
OB /PC OB /PC OB /PC 


星 状 细胞 与 一 些 中 间 神 经 元 相互 作用 形成 局 部 振荡 回路 。 模 型 中 的 S 对 应 于 星 状 细 


了 分 之 间 加 入 连接 和 延迟 。 每 一 个 R 代表 一 类 嗅 感受 器 ， 
Stettler 等 人 对 梨 状 皮质 关于 气味 反应 的 光学 成 像 显 示 ， 
胞 的 投射 在 空间 分 布 上 没有 明显 的 空间 


扁 好 ， 呈 现 出 不 连续 的 接受 域 ， 不 同 的 气味 激活 一 个 独特 、 离 散 的 梨 状 皮质 神经 元 集合 B3。 因 此 ， 可 采用 随 
机 连接 的 方式 模拟 M 到 Py 的 投射 过 程 。 在 PC 层 内 部 ，Ff 也 接受 来 自 
的 兴奋 性 输入 ，Py 发 出 兴奋 性 连接 ，Fb 发 出 抑 于 
Fe All OB 层 的 反馈 ， 由 Pr 分 别 投射 到 I 和 Ge 


M 的 投射 ，Ff 的 存在 用 于 调节 来 自 M 
展 荡 回路 。PC 层 向 AON 


UD 

\=| 

HE 

i 

Ek 

E 
= 

mp N 


星 状 细胞 接受 感觉 


= a 车 


OB / PC 


2.3 基于 齿 状 回 


Connection to all 


lateral nodes except itself 


的 后 端 模型 


图 7 基于 神经 团 的 中 端 模型 拓扑 结构 


后 端 嗅觉 神经 通路 主要 涉及 到 海马 结构 ， 海 马 的 记忆 产生 过 程 
可 以 遵循 由 简单 到 复杂 、 由 局 部 到 整体 的 步 又， 本 文 重点 展开 对 海 


研究 。 


马 传 入 信息 的 第 


个 结构 ， 齿 状 回 的 模型 


如 图 8 所 示 ， 基 于 仿生 学 原理 ， 在 齿 状 回 模型 的 构建 中 ， 选 择 颗 粒 细胞 CGC Atma mossy cell, 


MC), M (basket 


perforant path，HIPP)， 前 两 种 是 兴奋 性 神经 元 ， J P Sl PE 


的 数量 中 占 绝对 优势 ， 
神经 通路 ，GC 是 齿 状 


MC 也 将 接受 内 嗅 皮质 的 输入 ， 但 GC 之 间 不 存在 直接 连接 ， 可 通过 与 其 他 类 型 神 


cell, BC) 和 轴 突 投射 到 前 传 质 通路 的 门 层 细 


胞 (hilar cell with axonal projections to the 


并 且 其 他 种 类 神经 元 的 相关 生理 学 数据 较 少 


回 的 主要 输入 神经 元 ， 所 有 的 GC 都 可 接受 来 


经 元 。 这 四 种 神经 元 在 齿 状 回 所 有 神经 元 
当 。 模 型 较为 完整 地 模拟 了 人 具 状 回 内 部 的 
自 内 嗅 皮质 的 输入 ， 所 有 的 BC 和 15% 的 


经 元 的 连接 实现 间接 互 连 。 


另外 ， 模 型 内 部 连接 


EH, BRS BC 不 投射 到 HIPP 的 情况 外 ， 这 


] 类 神经 元 之 间 


在 同类 型 神经 元 之 间 也 存在 连接 。 


fH 


EAI, JfH MC 和 BC 
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DG 


MC: excitatory neurons 


BC. HIPP: inhibitory neurons 


页 
+ 
D 

= 


的 后 端 模型 拓扑 结构 


本 文 整理 总 结 了 嗅觉 神经 通路 的 神经 传导 机 制 ， 这 条 神经 通路 分 为 前 端 〈 噢 上皮 、 嗅 球 、 前 嗅 核 、 梨 状 
皮质 )、 中 端 (杏仁 核 、 内 嗅 皮质 》 和 后 端 (海马 、 下 托 )。 其 中 ， 嗅 球 、 梨 状 皮 质 到 内 嗅 皮质 的 投射 过 程 是 
未 知 的 ， 假 设 其 神经 元 连接 方式 为 一 对 一 连接 或 随机 连接 。 接 着 ， 本 文 提 出 了 嗅觉 神经 通路 模型 ， 分 别 从 前 
端 、 中 端 和 后 端 展开 模型 研究 。 基 于 KIII 的 前 端 模 型 是 对 Freeman KIII 模型 的 改进 ， 扩 展 了 对 梨 状 皮质 模拟 
的 基本 单元 。 基 于 神经 团 的 中 端 模型 主要 以 内 嗅 皮 质 为 核心 ， 结 合 内 嗅 皮 质 中 主要 的 神经 元 ， 构 建 分 布 式 的 
KI 模型 。 基 于 齿 状 回 的 后 端 模型 考虑 了 主要 神经 元 之 间 的 连接 情况 。 

本 文 提出 的 嗅觉 神经 通路 模型 主要 针对 这 条 神经 通路 上 的 关键 部 分 进行 建 模 ， 尚 未 覆盖 到 所 有 的 结构 ， 
且 嗅 球 、 梨 状 皮 质 到 内 嗅 皮 质 的 真实 连接 情况 是 未 知 的 。 接 下 来 的 工作 将 跟 进 这 条 嗅觉 神经 通路 有 关 神 经 
生理 学 的 研究 进展 ， 确 定 通路 中 的 连接 情况 、 神 经 元 之 间 的 比例 等 。 另 外 ， 分 别 完善 前 端 、 中 端 和 后 端 模 型 
的 结构 ， 利 用 神经 生理 学 数据 确定 模型 的 参数 ， 并 将 三 部 分 模型 进行 整合 ， 利 用 小 世界 网 络 理论 、 脑 电 同 步 
指标 等 对 模型 进行 优化 研究 ， 分 析 模 型 的 动力 学 特性 ， 进 行 仿生 度 的 评估 ,进而 将 模型 应 用 到 多 个 领域 场景 ， 
分 析 模 型 的 功能 特点 。 


E 
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